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INTRODUCTION 


A la différence des agro-écosystèmes, « subventionnés » par des apports 
artificiels d'énergie où les engrais tiennent une large place, les écosystèmes 
forestiers assurent généralement par eux-mémes leurs besoins en éléments 
nutritifs. Il en est ainsi de l'azote, facteur souvent limitant de leur production ; 
aussi les composants de leur budget azoté ont-ils fait depuis quelques décades 
l'objet de recherches intensives. Si l'exportation de bioéléments par l'exploi- 
tation forestiere doit étre reconstituée au cours de la nouvelle génération 
d'arbres pour que la productivité se maintienne au méme niveau, il n'en est 
pas de méme des foréts naturelles, non aménagées, oü l'absence d'exploitation 
ne réclame que la conservation des éléments nutritifs au niveau nécessaire à 
leur équilibre. Les réserves biologiques de la Tillaie et du Gros-Fouteau, en 
forét de Fontainebleau, offrent un cadre favorable à l'analyse des cycles bio- 
géochimiques dans de telles conditions. 


I. — CARACTERE DES STATIONS ÉTUDIÉES 


Les réserves de la Tillaie et du Gros-Fouteau présentent une mosaique d'unités struc- 
turales qui ont été décrites (BovcuoN et al., 1972; LEMÉE, 1978) et dont la diversité résulte 
de la combinaison de trois facteurs : une séquence de sols, la succession cyclique des 
stades du peuplement ligneux, la présence sporadique de chênes âgés et de charmes dans 
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la hétraie. Nous avons retenu les stades de gaulis et de futaie de hétres sur sol lessivé, 
qui couvrent les plus grandes surfaces et sur lesquels les informations les plus impor- 
tantes ont été réunies. 

Les surfaces de gaulis étudiées avaient une densité de 40 à 56 tiges par 100 m?, un âge 
moyen de 30 ans et une aire basale de 16 à 23 m?/ha. Les futaies, constituées d'arbres 
d'àge et de dimensions variées, avaient une densité de 85 à 100 individus de diamétre supé- 
rieur à 32,5 cm à 1,30 m, ágés de plus de 100 ans et une aire basale totale de 31 à 35 m?/ha 
(LEMÉE, 1978). 

La strate herbacée est réduite à des taches éparses de Ruscus aculeatus sous les gaulis. 
Sous les futaies, elle reste discontinue, mais s'enrichit de trois Graminées sociales, Brachy- 
podium silvaticum, Melica uniflora et Festuca heterophylla. 

Le sol lessivé est établi sur sable siliceux éolien, épais de moins d'un mètre, reposant 
sur une surface calcaire meuble. L'humus est un mull oligotrophe acide, A,, épais de 6 
à 8 cm, sur lequel repose la litiere. Le coefficient de décomposition des feuilles de hétre, 


selon H. JENNY : k — L+F 


rement produite restant sur le sol, est compris entre 0,36 et 0,39. Entre F et A, peut s'inter- 
caler localement une trés mince couche d'humus holorganique H. 


où L est l'apport annuel de feuilles et F la quantité antérieu- 


II. — ÉLÉMENTS DU BILAN D'AZOTE DU SOL 


À) Apports au sol. 


Les apports au sol sont divers par leur origine et leur forme chimique. 
Nous renvoyons pour les méthodes d'échantillonnage et d'analyse à des publi- 
cations antérieures (LEMÉE et BICHAUT, 1971 ; LEMÉE, 1974). 


1. Entrées par les précipitations. 


Les mesures réalisées pendant trois années consécutives (LEMÉE, 1974) ont 
mis en évidence un apport annuel extérieur de 9,8 kg/ha, partagé également 
entre la forme ammoniacale d'une part, les formes nitreuse et nitrique 
d'autre part. L'enrichissement de l'eau d'égouttement par pluviolessivage de la 
canopée (Tab. I) augmente avec l'âge du peuplement, particulièrement sous 


Tas. I 
Apports de N minéral par pluviolessivage (égouttement), en kg/ha par an 


Stades Gaulis Perchis Fulaie âgée 
Diamètre moyen à 1,30 m, en em 8 25 70 
Durée des mesures 3 ans | an 3 ans 


Phase défeuillée (167 jours en moyenne). 2,66 3,49 5,18 


Phase feuillée (156 jours en moyenne). E 3 3,87 
Année entière 


% de l'entrée par les pré 
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la futaie sénescente oü il devient presque égal aux entrées. L'abondance des 
branches mortes et mutilées dans la couronne de cette derniere semble étre 
à l'origine de la plus grande quantité d'azote lessivé, qui est plus importante 
en phase défeuillée qu'en phase feuillée pour un intervalle de temps et une 
pluviosité comparables. 


2. Entrée par les litières. 


Le Tableau II montre que si les feuilles forment l'essentiel des apports 
annuels, les écailles de bourgeons, par leur teneur plus élevée en azote, appor- 
tent au printemps le dixième de celui des feuilles en automne. 


Tas. II 


Apports annuels d'azote par les litieres, en kg/ha 


Période de ehute| Gaulis Fu 


18,2 10,3 
les de bou 


Branches el ramea 7 em). 
Inflorescences mâles, ssu 4 4e 4 ses esse mens si ce 


Gupules. 


sept.-nov. 


acée aoûl-nov. 1 


Total, année stérile 
année fertile 


* Tiges tombées au sol incluses. 


Sous le nom global de branches ont été retenus tous les organes ligneux 
de diamètre inférieur à 7 cm tombant au sol, rameaux vivants, branches 
mortes et, dans le cas des gaulis, tiges tombées après leur mort sur pied. Cette 
production de litière ligneuse est irrégulière sous la futaie où elle présente 
des pointes importantes lors du passage de vents violents. 


Par années fertiles, soit environ 2 sur 5, ce sont 16,3 kg/ha supplémen- 
taires qui sont apportés, dont plus de la moitié par les fruits. Cependant ces 
derniers ne participent que pour une très faible part à la destinée de la litière, 
étant consommés par les animaux ou germant en proportion variable selon 
les années (PONTAILLER, 1979). Le total des apports réels à la litière en année 
fertile est donc à ramener à 70 kg/ha d'azote. Pour une période d'une dizaine 
d'années, l'apport moyen annuel, que nous retiendrons, est de 64,5 kg/ha. 


3. Enrichissement de la litiére en azote. 


Ce phénomène est d'observation banale au cours du vieillissement de la 
litière. La figure 1 donne un exemple de cette évolution dans la litière de 
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première année, L, et dans celle de plus d'un an, F1 (un à deux ans) et F2 
(plus de deux ans); la teneur rapportée à la matière organique s'est élevée 
de 1,4 96 à prés de 3 ?6. Des observations sur des échantillons exposés in situ 
dans des sacs de filet à larges mailles ont montré que cet enrichissement 
relatif pouvait étre doublé d'un enrichissement absolu (Fig. 2) (LEMÉE et 
BicHAUT, 1973) : dans deux stations, l'une sous gaulis, l'autre sous futaie, un 
tel enrichissement a atteint après 8 à 12 mois 20 % de l'azote initial, ce qui 
représente environ 8 kg/ha. Dans les autres litieres de hétre, ainsi que dans 
celle de Graminées, la quantité se maintient au niveau de la valeur initiale 
pendant 10 à 18 mois alors que la perte de matiere organique était respecti- 
vement de 30 et 60 %. 


Les auteurs attribuent à ces apports, souvent observés, des origines 
diverses. OLsEN (1933) fut le premier à les interpréter comme une fixation 
d'azote atmosphérique qui, avec les apports par précipitations, constitueraient 
les entrées dans l'écosystème. Mais le pluviolessivage, les déjections des 
insectes défoliateurs et de la faune terrestre et aérienne, la colonisation par 
la microflore et la microfaune de l'humus sont des transferts internes à l'éco- 
système qui jouent un rôle dans l'enrichissement en azote de la litière (Bocock, 
1963 ; ANDERSON, 1973). 


4. Entrées non mesurées. 


a) Apports par les eaux d'écoulement sur les troncs : des mesures faites 
sous la futaie de hétres de façon continue pendant deux ans (FARDJAH et 
LEMÉE, 1980) ont montré un écoulement moyen de 6,3 % des précipitations, 
soit 44 mm par an. Des dosages d'azote faits par DENAYER-DE SMET (1969) 
en forét de Virelles en Belgique fournissent une estimation pour l'écoule- 
ment sur les hétres de 10 % de l'apport total d'azote par égouttement, ce qui 
représenterait 1,4 à 1,9 kg/ha par an dans les peuplements de nos réserves. 
Cependant, dans une hêtraie de 100 ans en Suède, NIHLGARD (1970) a recueilli 
seulement 0,4 kg/ha. 


b) Apports par mortalité et exsorption des racines : les racines sont plus 
riches en azote que l'appareil ligneux aérien et ceci d'autant plus qu'elles sont 
de diamètre plus petit : 1,4% de la matière organique dans les racines de 
diamètre inférieur à 0,5 cm, 1,1 % dans celles de diamètre compris entre 1 et 
5 cm, 0,6 % dans celles de diamètre supérieur à 10 cm. Au début de l'été, où 
la quantité de racines fines est considérée comme maximale, la base de la 
litière F2 et l'horizon humifère (H)A, renferment 400 g par m? de racines de 
diamétre maximum de 0,5 cm, 325 g de racines de diamétre maximum de 
0,1 cm; ces dernières représentent la moitié de l'ensemble du profil (PoN- 
TAILLER, 1979). Ces valeurs sont voisines de celles obtenues par MEYER et 
GÔTTSCHE (1971), NIHLGARD (1972), DuviGNEAUD ef al. (1977) dans des hêtraies. 
L'ensemble de ces racines fines contient en été 55 kg/ha d'azote dans les 
10 cm supérieurs du sol, auxquels il faut ajouter 12 kg/ha pour les racines 
de la strate herbacée sous futaie et 2 sous gaulis. Cependant la mortalité, qui 
atteint surtout les racines les plus fines, non subérisées, reste pondéralement 
inconnue. 


c) Fixation bologique d'azote dans la rhizosphére : une faible activité 
nitrogénasique mise en évidence dans la rhizosphère du Brachypodium silva- 
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Fic. 1. — Évolution de la teneur en azote de la matière organique dans la litière du hêtre. 
L : litière de l'année ; Fl : litière de 1 à 2 ans ; F2 : litière de plus de 2 ans. 
Fic, 2. — Évolution de la quantité totale d'azote in situ, en % de la quantité initiale, dans la 


litiere de feuilles de hétre sous futaie (F), sous gaulis (G) et de feuilles de Graminées 
(Brachypodium silvaticum et Melica uniflora : H). Les années de production de la litière 
sont indiquées. 
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ticum (BALANDREAU et BURGOS-LEON, 1972) et une concentration de bactéries 
anaérobies fixatrices d'azote observée dans celle du Festuca altissima sous 
hétraie (REMACLE, 1977) permet de retenir cette possibilité dans les peuple- 
ments graminéens. 


d) Apports par les grosses branches et troncs moris : la teneur moyenne 
en azote des troncs et des branches de diamètre supérieur à 20 cm est de 
0,35 % de la matière sèche (bois + écorce). L'estimation des bioéléments 
apportés au sol par cette source présente de grandes difficultés. Cet apport 
est par ailleurs de nature particulière par sa localisation ponctuelle et concen- 
trée comme par les processus de libération des bioéléments. A titre indicatif, 
citons la publication de LANG et FoRMAN (1978) sur une chénaie inexploitée du 
New Jersey dont la structure est proche de celle de la hétraie de nos réserves, 
qui ont estimé à 70 kg/ha l'azote contenu dans les troncs et branches mortes 
de plus de 10 cm de diamètre. 


III. — MINÉRALISATION DE L'AZOTE 
DANS LA LITIERE ET L'HUMUS 


Le contenu en azote minéral d'un horizon donné est la résultante de 
différents processus. Les uns sont liés aux activités intrinsèques de minéra- 
lisation et de réorganisation des microorganismes dont le bilan est la miné- 
ralisation nette. Les autres sont des processus de déplacement : entrées et 
sorties avec les eaux de percolation, absorption par les racines. L'isolement 
d'un volume de matériel par des boites ouvertes renversées, en éliminant les 
déplacements, donne une information sur l'activité de minéralisation nette 
pendant la durée de cet isolement. Cette méthode et ses premiers résultats 
pour les horizons humiques des réserves biologiques de Fontainebleau ont 
été décrits (LEMÉE, 1967). Nous l'avons adaptée à la litiere par l'emploi de 
boîtes en plastique opaque d'une surface de 307 cm? et d'une hauteur de 6 cm, 
au nombre de six par station de 10 m?. Une première campagne a porté sur 
la couche F seule et isolée de la litière de moins d'un an, L, une seconde sur 
l'ensemble de la litiere, les couches L et F étant séparées au prélévement qui 
avait lieu dans les deux cas au bout de six semaines. Un échantillon voisin 
des boites était prélevé à chaque mise en place pour dosage du contenu en 
N minéral. 


La figure 3 montre la dynamique saisonnière de la minéralisation nette 
dans la litiere. Celle-ci a été négligeable dans la litiere de l'année jusqu'en 
mars, puis a augmenté jusqu'en juillet pour retomber au mois d'aoüt qui fut 
trés sec. La litiere plus ancienne a présenté également une minéralisation 
nette très importante en mai-juin suivie en fin d'été d'une diminution de 
l'azote minéral par réorganisation. En 1969-70, l'automne et l'hiver doux 
avaient été marqués au contraire par une minéralisation nette positive, suivie 
d'une brusque réorganisation dés février-mars. Quant à l'horizon humique 
(H)A,, des mesures continues sur six années entières dans des stations diffé- 
rentes entre 1965 et 1973 (LEMÉE, 1967, 1975; FaiLLE, 1975 a, b) ont montré 
l'évolution annuelle fréquemment observée, avec un maximum de printemps 
et un d'automne. Le bilan annuel de la production nette d'azote minéral dans 
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N min., Z N total 


Fic. 3. — Évolution de la production d'azote minéral dans la litière L et F protégée 


contre les exportations. 


Tas. III 


Teneur moyenne et production nette annuelle de N minéral 
dans la litiere et l'humus sous futaie de hétres 


Teneur moyenne Production nelle 
en N minéral ^ N minéral 


% de N 
total 


(HA 


TOLU vase 
Moyennes %.. 


les niveaux L, F et (H)A, figure au Tableau III; il montre une activité miné- 
ralisatrice croissante de L à A,, ce dernier produisant 90 % de l'azote minéral 
total. 


La nitrification sous les boites in situ représente en moyenne après six 
semaines 31 % de l'azote minéralisé dans la litière de l'année et s'élève à 75 % 
dans les couches F et (H)A,. Dans cette dernière, ce taux de nitrification moven 
annuel est le plus élevé dans les surfaces colonisées par le Brachypodium 
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silvaticum (LEMÉE, 1975). BALANDREAU (1966) a mis en évidence l'absence des 
Nitrosomonas et la faible quantité des Nitrobacter dans l'humus, ce qui 
conduit à conclure à une nitrification hétérotrophe active malgré l'acidité du 
milieu, conclusion qui rejoint celle de différents auteurs tels que RUNGE 
(1974 b). 


Des incubations en étuve ont été réalisées pour l'établissement des poten- 
tialités minéralisatrices. Les prélèvements faits à intervalles de six semaines 
à trois mois étaient ajustés à une humidité d'environ 120 % de la matière 
sèche à 100° pour la litière et de 20 % pour l'humus, valeurs un peu inférieures 
à la capacité de rétention. Ces prélévements étaient placés dans des erlen- 
meyers à raison d'environ 10 g de matière sèche et incubés à 28° C pendant 
six semaines à humidité constante. Ces incubations ont montré (Fig. 4) que 


7 N total 


N min., 


3.5 20.6 21.8 24.10 


Fic. 4. — Production d'azote minéral après 6 semaines d'incubation en étuve des couches L et F 
de litiere et de l'humus A prélevés au cours de 2 années successives. 


la minéralisation en L reste faible ainsi que le taux de nitrification qui est de 
2596. La faible activité hivernale in situ est donc due non aux conditions 
climatiques, mais à des facteurs internes de la litiere. Une expérimentation 
de Beck et al. (1969) a en effet mis en évidence une action inhibitrice globale, 
et particulierement de la nitrification, par des substances hydrosolubles de 
la litière fraiche du hêtre, inhibition qui disparaît au cours de l'hiver. BOQUEL 
et al. (1970) ont par ailleurs constaté une inhibition spécifique des Nitro- 
bacter par ces extraits aqueux, disparaissant au bout de trois mois en condi- 
tion de bonne aération. 


Dans les niveaux F et A,, le taux de minéralisation nette est toujours plus 
élevé en F, contrairement aux conditions naturelles. On peut faire l'hypothèse 
que les substances hydrosolubles inhibitrices de la minéralisation libérées par 
la litiere jeune migrent en conditions naturelles dans la litiere ancienne dont 
elles freinent la minéralisation de N. Ce fait est à rapprocher de la plus 
grande activité minéralisatrice observée in situ sous les boites oü le niveau F 
était isolé de L (Fig. 3). Par contre, le taux de nitrification, qui s'éléve respec- 
tivement à 55 % en F et à 69 % en A,, montre une évolution semblable à l'évo- 
lution in situ. 
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IV. — DÉPLACEMENTS ET SORTIES 
DE L'AZOTE MINÉRAL DU SOL 


La comparaison entre la teneur en N minéral de la litière et de l'humus à 
découvert et sous les boites apres six semaines donne une estimation des 
quantités transitant avec les solutions percolantes ou reprises par le couvert 
végétal. Cette comparaison au niveau du bilan annuel (Tab. III) montre que 
le matériel protégé contre les déplacements d'azote présente aprés six semaines 
une teneur sensiblement plus élevée en N minéral que les surfaces voisines 
découvertes. Cette différence, qui augmente depuis la litiere de l'année jus- 
qu'à l'horizon humique, représente une exportation d'environ 80 % de l'azote 
minéral produit. Ces exportations sont d'importance variable et dépendent 
de l'état hydrique du sol. Les périodes de sécheresse, en supprimant le drai- 
nage et en réduisant l'absorption racinaire en phase feuillée, sont un facteur 
important de l'augmentation de la réserve d'azote minéral (LEMÉE, 1967). 


Dans la litière L, les sorties sont uniquement dues au lessivage et tou- 
chent l'azote ammoniacal et nitrique en proportion de leur teneur respective. 
Dans la litière F, par contre, l'azote nitrique est exporté en presque totalité 
de méme que dans l'humus. On sait que d'une part l'azote nitrique n'est pas 
retenu par le complexe absorbant et que d'autre part la réassimilation par la 
microflore a lieu essentiellement sous la forme ammoniacale. 


Nous n'avons pas de données sur la dynamique de l'azote dans les hori- 
zons minéraux du sol, qui en renferment 6 tonnes/ha. Cependant l'un des 


Tas. IV 
Phases du cycle biochimique annuel de l'azote dans deux stades d'évolution de la hétraie 
Gaulis Fulaie 


Hélenlion : 
Parties aériennes” 
Parties souterrain 


Reslilution : 
Organes cs 
Boils mor 
Pluviolessi 


Absorplion : 


* La restitution par les bois morts a été soustraite. 
** Strate herbacée incluse. 
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facteurs du bilan global de l'azote du sol, l'absorption racinaire, peut étre 
évalué par l'égalité suivante, souvent utilisée : 


absorption = rétention dans la biomasse + restitution au sol 


Le Tableau IV expose les termes de ce bilan qui sont trés comparables à 
ceux obtenus dans des hêtraies centenaires de la Suède (NinHLGARD, 1972) et 
de l'Ardenne belge (DENAYER-DE SMET et DUVIGNEAUD, 1977). La comparaison 
avec la quantité d'azote minéralisé annuellement dans la litiere et l'humus 
(Tab. III) fait ressortir une absorption supérieure de 30 kg sous gaulis et de 
33 kg sous futaie. Cette différence est fournie en partie par la minéralisation 
des racines mortes de ces horizons et en partie par l'apport d'azote nitrique 
avec les eaux de percolation. En effet, DENAYER-DE SMET et DUVIGNEAUD, 1977) 
constatèrent sous hétraie au moyen de lysimètres qu'à une profondeur de 
50 cm les eaux d'infiltration transitaient annuellement 7,7 kg/ha, mais seu- 
lement en phase défeuillée ; sous la hétraie de Solling en Allemagne fédérale, 
ULRICH et al. (1971) ont estimé par la méme méthode à 6,2 kg/ha les sorties 
annuelles d'azote pour 23,9 kg d'entrées dans l'écosystème. 


V. — DISCUSSION ET CONCLUSIONS 


Dans l'ensemble des éléments qui participent aux cycles biogéochimiques, 
l'azote se distingue par différents caractères : l'origine essentiellement atmos- 
phérique de ses apports, sa mobilité dans les organismes et dans le sol, la 
diversité de ses formes chimiques. 


Les entrées sont assurées par les précipitations et par la fixation bio- 
logique d'azote moléculaire. La participation quantitative de cette dernière 
pose des questions. REMACLE (1977) a mis ce processus en évidence par incu- 
bation in vitro de litiere L et F de hétre. Par la méthode isotopique, HÜSER 
(1965) ne constate qu'une fixation minime de 50 g/ha dans la litiere et de 
214 g/ha dans un mull sous hétraie en huit mois. Cependant en Caroline du 
Nord, Topp et al. (1978) ont estimé par la méthode de réduction de l'éthylene 
une fixation dans la litière (feuilles + branches) à 2,3 kg/ha par an dans une 
forét à Acer rubrum et Quercus alba. 


Des possibilités d'autres causes d'enrichissement énumérées plus haut 
sont à retenir. La destinée de l'azote apporté par les précipitations dépend de 
l'activité saisonniere de la microflore et de la végétation ainsi que de l'état 
hydrique de la litière et du sol. Pendant les périodes sèches en phase feuillée, 
un déficit s'établit rapidement par rapport à la capacité de rétention hydri- 
que ; la litiére retient à elle seule plus de 2,5 mm de précipitations avec leurs 
substances dissoutes après un assèchement complet (FARDJAH et LEMÉE, 1980). 


L'apport par les déjections des consommateurs primaires, considéré 
comme important par Bocock (1963) sous chênaie, nous paraît ici négligeable. 
Le seul défoliateur du hétre devenant parfois assez abondant dans la hétraie 
des réserves biologiques est le Curculionide Orchestes fagi L., dont la consom- 
mation en année de forte densité n'a pas atteint 5 % de la surface foliaire. En 
outre l'enrichissement en azote de la litiere atteint son maximum à la fin de 
l'été suivant sa chute et se poursuit aprés qu'elle soit recouverte par la nou- 
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velle litière : il n'y a donc pas de synchronisme entre cet enrichissement et 
l'activité des phytophages. 

A ces hypothèses sur l'enrichissement en azote de la litière de hêtre, 
ANDERSON (1973) ajoute celle d'une remontée par les myceliums depuis les cou- 
ches plus anciennes de la litière. Il en est de méme des Microarthropodes qui 
colonisent la litière à la suite des Champignons (CANCELA DA FONSECA et ATHIAS, 
in LEMÉE, 1978). Il se peut que ces différentes origines interviennent dans l'aug- 
mentation en valeur absolue d'azote dans la litière. 


Le processus de minéralisation de l'azcte est un processus fondamental 
de son cycle puisqu'il est la source de réapprovisionnement de la végétation. 
Après une phase d'inertie de 4 à 5 mois dans la litière fraiche de feuilles, ce 
processus devient actif et se caractérise par un taux de nitrification élevé. Les 
valeurs sont très proches de celles observées par VAN PRAAG et al. (1973, 1974, 
1976) dans une hétraie ardennaise à Festuca altissima et par RUNGE (1974, a, b) 
dans la hétraie de Solling aux environs de Góttingen. Dans ces deux localités, 
la minéralisation dans la couche F a cependant été trouvée plus importante ; 
la méthode employée, qui consiste à constituer un échantillon moyen par bras- 
sage préalable, peut avoir eu un effet activant comme nous l'avons constaté 
(LEMÉE, 1967). 

La comparaison entre les entrées d'azote par la litiere et sa minéralisation 
fait ressortir un excédent de cette dernière de 5 à 6 kg/ha par an sous les 
stades de gaulis et de futaie. Cette différence semble devoir étre imputée 
essentiellement à la minéralisation nette dans les racines mortes, qui repré- 
senterait 10 % de l'azote des racines fines vivantes. Une quantité au moins égale 
aux entrées par précipitations sortirait par lessivage de la litière et de l'humus 
et contribue à alimenter l'absorption dans les horizons minéraux du sol et les 
sorties par drainage. 


Les résultats de ULRICH à Solling, cités plus haut, ainsi que les bilans 
géochimiques réalisés aux États-Unis dans des bassins-versants boisés par des 
forêts de feuillus caducifoliés d'áges variés ont montré un excès des entrées 
d'azote par précipitations sur les sorties par drainage, indices d'une immo- 
bilisation partielle dans la biomasse et dans la matière organique du sol 
(LIKENS et aL, 1977; MARTIN, 1979; Gosz, 1980). 


La hétraie des réserves biologiques de Fontainebleau diffère cependant 
des localités ci-dessus par l'absence d'exploitation depuis plusieurs siècles, 
ce qui a conduit à la constitution d'une mosaique de stades d'évolution cycli- 
que de peuplements d'âge croissant. Les stades qui ont fait l'objet de cette 
étude, du gaulis à la haute futaie, couvrent une durée d'environ deux siècles 
sans évolution perceptible du pool d'azote dans la litière et le sol par suite 
de la constance des entrées globales et du taux de minéralisation. Par contre, 
la quantité d'azote immobilisé dans la biomasse ligneuse augmentant paral- 
lélement à celle-ci, il en résulte un déficit des sorties par rapport aux entrées. 


Lorsque les arbres deviennent sénescents, ils perdent autant, puis plus 
d'azote par la mort de grosses branches — et sans doute de racines — qu'ils 
n'en accumulent dans les tissus néoformés ; dès avant et après leur mort, 
c'est une quantité importante de bioéléments qui est ainsi remise en cir- 
culation. Toutefois la présence d'un sous-étage, même très discontinu, de 
jeunes hêtres, de houx ou d'herbes, assure le recyclage biologique d'une partie 


496 G. LEMÉE 


de l'azote ainsi libéré. Il en est de méme des clairières ouvertes par mort sur 
pied ou chute des grands arbres, qui se couvrent d'une végétation herbacée 
à réseau racinaire dense en méme temps qu'une baisse de la minéralisation 
nette survient sous l'effet d'une réorganisation active (FAILLE, 1975 b). Ainsi 
les conditions stationnelles de ces petites ouvertures sur sol lessivé à micro- 
flore active sont bien différentes de celles de vastes déboisements comme 
celui qui a conduit, dans le New Hampshire, à une sortie massive d'azote 
nitrique hors de l'écosystème (BORMANN ef al., 1974). 


Si l'on envisage une surface assez grande pour que les stades successifs 
du cycle biologique du hétre soient représentés par une mosaique d'étendue 
proportionnelle à leur durée, on peut retenir l'hypothèse de E. P. Opuw (1969) 
selon laquelle l'écosystème est en état global de stabilité et que les sorties 
d'azote sont égales aux entrées. Les observations de VITOUSEK et REINERS (1975) 
sur des bassins- versants du New Hampshire occupés par une forét de Picea 
rubens et Abies balsamea inexploitée ont montré effectivement un rapport 
sorties/entrées trés proche de 1 alors qu'il était plus de six fois inférieur 
dans un jeune peuplement de 30 ans. Cependant, dans un autre bassin- 
versant de la méme chaine couvert par une forét inexploitée présentant une 
mosaïque de peuplement feuillus d'áges différents, MARTIN (1979) observa 
des sorties d'azote inférieures aux entrées qu'il attribua à une proportion éle- 
vée de jeunes arbres. Ainsi l'état de stabilité avancé par Ou doit plutôt 
étre congu comme un état moyen sur une durée prolongée intégrant des 
phases d'appauvrissement à la suite d'adversités suivies de phases de récu- 
pération. A la suite des tempêtes de 1967, où les ouvertures ont dépassé 10 96 
de la surface des réserves de la Tillaie et du Gros-Fouteau, une augmentation 
des sorties d'azote s'est vraisemblablement produite, suivie d'une réduction 
par le développement de la strate herbacée et la cicatrisation par la régéné- 
ration du hétre. 


RÉSUMÉ 


Les éléments du bilan azoté d'un sol lessivé à mull acide sous hétraie natu- 
relle non exploitée sont analysés : entrées par précipitations et fixation de N atmos- 
phérique, restitution de la végétation par la litiere et le pluviolessivage, processus 
de minéralisation et leur évolution dans la litière, migrations et réabsorption. 
Sous les peuplements fermés ágés de trente ans jusqu'à deux cents ans environ, 
ce bilan est sensiblement constant. La rupture de cet équilibre par la sénescence 
des arbres ágés ou leur chute par coups de vent, en libérant le pool accumulé 
dans la biomasse, est discutée par rapport à l'hypothèse de ObuM sur la stabilité 
des écosystèmes des stades terminaux d'évolution. 


SUMMARY 


Research on the Ecosystems of Biological reserves 
in the Fontainebleau forest. — VIII. Elements of soil nitrogen balance 


The element of nitrogen balance in an acid mull leached soil under natural 
unexploited beechwood were analysed: penetration and fixation of atmospheric 
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nitrogen through rainfall, restitution of vegetation from litter and pluviolessivage, 
mineralization processes and their evolution in litter, migrations and reabsorption. 
Beneath closed stands from about 30 to 200 years old, as far as can be seen this 
balance remains constant. The breaking of this equilibrium by the senescence 
of old trees or their windfall, which frees the pool accumulated in the biomass, 
is discussed in relation to the hypothesis of OpuM on the stability of ecosystems at 
terminal stages of evolution. 
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